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Resumo

Este trabalho apresenta uma síntese sobre o estudo dos atavismos, destacando os três

tipos – espontâneo, experimental e táxico – e os critérios básicos para reconhecimento

dos mesmos. São apresentados vários casos de atavismos em distintos grupos de verte-

brados: casos de atavismos experimentais de formação de dígitos-extra em roedores

caviomorfos e de fíbulas completas em aves, e de formação de dentes a partir do epitélio

de aves em combinação com mesênquima de roedores; vários exemplos de atavismos

espontâneos como o aparecimento de membros locomotores posteriores em cetáceos e

serpentes, o reaparecimento de dígitos-extra em cavalos, a ocorrência de molares mandi-

bulares em felídeos, e de músculos da cintura pélvica de passeriformes; atavismos táxicos

são discutidos à luz de filogenias robustas para os grupos (peixes ciclídeos, passeriformes,

pinipédios focídeos, serpentes fósseis, crocodilianos gavialíneos) e considerados como

conseqüência natural da incorporação definitiva dos atavismos espontâneos  aos distintos

táxons. A irreversibilidade da evolução, ou lei de Dollo, surge como uma discussão teórica

importante e subjacente, permitindo uma visão crítica sobre o papel dos atavismos na

evolução dos vertebrados. A importância dos mecanismos de regulação gênica, como dos

genes Hox, o uso dos atavismos na busca de critérios de estabelecimento de homologias,

e a possível relação dos atavismos com fenômenos macroevolutivos  também são apre-

sentados, assim como todo o criticismo é analisado e discutido.

Palavras-chave: vertebrados, atavismos experimentais, atavismos espontâneos, atavismos

táxicos, irreversibilidade da evolução.

Abstract

This work deals on a synthesis of the atavisms, on its three main kinds: spontaneous,

experimental and taxic, and the basics criteria to recognize them. Many cases on several

vertebrates groups are presented: experimental atavisms in the formation of extra-digits in

caviomorph rodents and complete fibulae in Aves, and the induction of avian oral epithelium

combined with rodent mesenchyme to form teeth; spontaneous atavisms like the occurrence

of complete hindlimb in cetaceans and snakes, the extra-digits in horses, the occurrence of

mandibular molars in felids and hip muscles in passerine birds; taxic atavisms are discussed

in the light of robust phylogenies to each group in question (cichlid fishes, passeriformes

birds, pinniped phocids, fossil snakes and gavialine crocodilians) and regarded as a natu-

ral consequence of the incorporation of spontaneous atavisms to the taxa. The irreversibility

of evolution, or Dollo’s law, arises as an important and underlying theoretical issue, allowing

a critical revision about the role of the atavisms in the vertebrate evolution. The importance
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Dados históricos e
conceituação

Atavismos (do latim atavus que signi-
fica avô do avô do avô) são por defini-
ção uma característica que esteve pre-
sente em linhagens/ancestrais mais dis-
tantes e que aparece em baixa freqüên-
cia em membros individuais de uma
população, usualmente em um ou pou-
cos indivíduos (Hall, 2003).
Termos como “reaparecimento”, “res-
surgimento”, “reversão” ou ainda “re-
trogressão” estão associados aos ata-
vismos e podem ser considerados no-
mes distintos para uma mesma catego-
ria específica de fenômenos evolutivos.
Esta profusão de nomes advém das dis-
tintas formas como lidavam com o
tema os naturalistas dos séculos passa-
dos. Darwin esteve intrigado com o
reaparecimento de características an-
cestrais e, em mais de uma oportuni-
dade, reportou-se a elas traçando um
paralelo com a embriologia:

pela doutrina da reversão (atavismo)
... o embrião se torna ainda mais ma-
ravilhoso, pois, além da mudança
visível que sofre, devemos acreditar
que ele é repleto de características in-
visíveis ... afastadas do tempo pre-
sente por centenas, ou mesmo milha-
res de gerações; e esses caracteres,
tal como os escritos com tinta invisí-
vel num papel, jazem prontos para
se desenvolver, toda a vez que a or-
ganização for perturbada por certas
condições conhecidas e desconheci-
das (Darwin in Gould, 1982).

Nota-se que ao substituir-se a metáfo-
ra de “escritos com tinta invisível num
papel” por “mensagens codificadas
numa molécula de DNA”, sua frase se
torna extremamente atual. Também no
Origem das Espécies aparece uma dis-
cussão breve no capítulo V (Leis da
Variação). Apresentando exemplos so-

bre a coloração de pombos e cavalos
domésticos, Darwin concluiu:

creio que a hipótese mais provável
para explicar o reaparecimento des-
ses caracteres antigos é que cada ge-
ração que se sucede conserva aquela
tendência de ostentar as característi-
cas há muito perdidas, e que esta ten-
dência às vezes se manifesta, devido
a causa que ignoramos (Darwin,
1985, p. 157).

Implícito nas palavras de Darwin está
um ponto importante a ser considerado
quando se tenta compreender a impor-
tância dos atavismos: a necessidade de
se compreender também os mecanismos
ontogenéticos e suas variações.
Igualmente importante é compreender
que a capacidade de reaver estruturas fe-
notipicamente já perdidas demonstra o
imenso potencial contido no genoma e a
capacidade latente de reativar certas por-
ções deste, associada às mudanças no
desenvolvimento, provavelmente como
uma resposta pronta e rápida para um
meio ambiente também em mudança.
A base teórica que suscitou o estudo
mais aprofundado dos casos de atavis-
mos é a conhecida “lei de Dollo”. Louis
Antoine Marie Joseph Dollo (1857-
1931) foi um naturalista belga que se
dedicou, entre outras coisas, à Paleon-
tologia, como por exemplo, o estudo
de dinossauros hadrossaurídeos e es-
tabeleceu que “estruturas complexas,
uma vez perdidas dificilmente são
readquiridas em sua forma original”
(Futuyma, 1997), lei essa também co-
nhecida como lei da “irreversibilidade
da evolução”. Bull e Charnov (1985)
consideraram os trabalhos de Abel e o
de Meyrick (publicados respectiva-
mente em 1911 e 1884) tão importan-
tes para o estabelecimento da lei quan-
to o de Dollo, a ponto de denominá-la
coletivamente como “Dollo’s/Abel’s/

Meyrick’s law” (Bull e Charnov, 1985,
p. 1153), expondo os motivos históri-
cos para tal. De fato foi Abel quem
cunhou o termo “lei de Dollo” explici-
tando-a na sentença: “um órgão que foi
perdido no curso da filogenia nunca
reaparecerá na sua forma original, em-
bora ele possa ser substituído por uma
estrutura anatômica similar e funcio-
nal, mas não homóloga” (in Wederlin,
1987, p. 264). Como bem salientou
Wederlin (1987), a lei de Dollo não é
de fato uma lei, mas uma regra, e como
toda regra é baseada em probabilida-
des, e, portanto passível de exceções.
Gould (1970) apresentou uma importan-
te colaboração revisionista acerca das
idéias evolucionárias de Dollo, analisan-
do o contexto histórico (político, cultu-
ral e social) em que ele viveu, e quais as
principais influências em sua obra.
Uma base concreta para o reconheci-
mento e o estudo dos atavismos cons-
titui-se de três pontos principais:
• a necessidade de uma compreensão

clara da filogenia do grupo em ques-
tão (Stiassny, 1992);

• compreender os mecanismos ontogê-
nicos subjacentes a formação dos ata-
vismos (Hall, 1984) e

• compreender o significado evoluti-
vo dos atavismos.

Hall (1984) estabeleceu quatro critérios
básicos para o reconhecimento de um
atavismo e eles são adicionados ao que
se refere como base concreta e sólida:
• persistência da característica na vida

adulta;
• ausência desta característica nos pais

ou em ancestrais recentes;
• sua presença em somente um ou pou-

cos indivíduos dentro de uma popu-
lação e

• sua semelhança ou identidade com o
mesmo caráter possuído por todos os
membros da população ancestral.

of genic regulation mechanisms, as the function of Hox genes, the atavisms being useful in

searching criteria to establish homologies, and their possible relationship to macroevolutive

phenomena are presented, as well as the criticism is analyzed and discussed too.

Key words: vertebrates, experimental atavisms, spontaneous atavisms, taxic atavisms,

irreversibility of evolution.
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Como corolário é possível distinguir os
atavismos em três categorias distintas
(Stiassny, 1992):
• atavismo espontâneo – aquele que

ocorre esporadicamente em alguns
indivíduos de uma determinada po-
pulação;

• atavismo experimental – aquele que
decorre de uma manipulação humana
sem envolver nenhuma mutação ape-
nas aumento de freqüência gênica e

• atavismo táxico - quando uma re-
versão evolutiva (reversão filogené-
tica de um caráter – uma homopla-
sia no jargão da Sistemática Filoge-
nética) atinge todo um táxon (todos
indivíduos) e permanece fixo desde
então.

O advento da Sistemática Filogenética
e suas práticas universais, consagradas
nos dias atuais, foram de grande impor-
tância para configurar os cenários ge-
nealógicos necessários. Bejder e Hall
(2002) afirmam que há a necessidade
de uma filogenia robusta para inferir a
direção e a seqüência das mudanças
evolutivas (a polarização dos caracte-
res). Uma filogenia robusta consiste de
um cladograma construído sobre uma
base ampla de caracteres (se possível
morfológicos, moleculares, paleontoló-
gicos, comportamentais, ecológicos), ou
seja, filogenias de “evidência total”. Sti-
assny (1992) demonstrou a existência
de atavismos táxicos em peixes ciclíde-
os africanos e para tal utilizou filogeni-
as amplamente aceitas para o grupo (Sti-
assny, 1991). Wyss (1988) demonstrou
a importância dos atavismos táxicos na
evolução da subfamília Phocinae (Pho-
cidae), embora esse cenário somente
surja quando se decide a priori que os
Pinnipedia são um grupo monofilético
em que os otarídeos são basais e os fo-
cídeos são mais derivados (Berta e
Wyss, 1994; Drehmer, 2000).

Atavismos
experimentais

Os atavismos experimentais são os
mais amplamente criticados, pois se
sabe que a interferência humana é de-
cisiva para o reaparecimento de uma

característica ancestral. No exemplo
mais conhecido e talvez um dos mais
intrigantes da literatura científica Ko-
llar e Fisher (1980) conseguiram a for-
mação de dentes a partir do epitélio de
pintos (Gallus gallus) conjugados com
mesênquima dos arcos branquiais de
camundongos. Estes experimentos de-
monstraram de forma cabal a capaci-
dade latente de formação de tecido den-
tário (esmalte e dentina) a partir do
genoma das aves, embora elas já não o
façam há mais de 60 milhões de anos
(o mesênquima das aves perdeu a ca-
pacidade de formar dentina, mas seu
epitélio, um indutor necessário à for-
mação desta, não perdeu essa capaci-
dade indutora) Este trabalho motivou
Gould (1982) a escrever um dos seus
mais célebres ensaios de divulgação e
que acabou se tornando título de um
de seus livros “Hen’s teeth and horse’s
toes”. Nele, Gould concluiu sobre a
importância dos atavismos, destacan-
do que os mesmos são informativos
acerca da potencialidade das pequenas
mudanças genéticas gerando grandes
mudanças evolutivas.
Marshall et al. (1994) apresentaram
uma extensa crítica aos experimentos
de Kollar e Fisher, argumentando so-
bre a incapacidade de outros investi-
gadores em reproduzir o mesmo expe-
rimento de obtenção de tecido dentá-
rio, ou da possibilidade do mesênqui-
ma dos roedores estarem contaminados
com seu próprio epitélio, e serem os
responsáveis pela formação do tecido
dentário. Line (2003) cita, entretanto,
que a lâmina dentária está presente nas
fases iniciais do desenvolvimento em-
brionário das aves.
Anteriormente (Hampé, 1960) um na-
turalista francês já havia também in-
duzido experimentalmente a forma-
ção de fíbulas completas em aves. Sa-
bidamente a fíbula das aves é um osso
reduzido, pois ela  “interrompe” seu
desenvolvimento devido à dominância
(em termos espaciais e temporais) exer-
cida pela tíbia. O autor colocou um
pedaço de mica entre esses dois ossos,
no estágio inicial do desenvolvimento
de pintos, de forma que ambos se de-

senvolveram isoladamente, e a fíbula
formou-se completa atingindo inclusi-
ve a formação dos ossos tarsais, lem-
brando em muito a aparência dos mem-
bros locomotores posteriores de aves
ancestrais como o Archaeopteryx
Meyer, 1861. Marshall et al. (1994)
colocaram em dúvida estes experimen-
tos argumentando que eles apenas pro-
duziram um alongamento da fíbula,
sem a formação atavística da exata es-
trutura óssea de Archaeopteryx.
Sabe-se que a manipulação humana
confere a direcionalidade necessária e
fundamental para o aumento da fre-
qüência gênica requerida através de
sucessivas gerações. Mas uma impor-
tante lição pode ser tomada, em que
pese a limitação dos atavismos experi-
mentais: é impossível negar o fato de
que uma “capacidade latente” ou “in-
formações quiescentes” ou ainda “um
potencial genético” existe, pronto para
ser ativado. Por outro lado, a crítica
recorrente aos atavismos experimentais
é válida: esta situação de manipulação
humana teria a mesma resposta em con-
dições naturais? Quais condições ou
fatores (ecológicos, ontogenéticos) de-
sencadeariam o acionamento de um
programa genético/ontogenético desa-
tivado?
Outro exemplo clássico de manipula-
ção experimental advém dos trabalhos
do ilustre geneticista Sewall Wright
(1934a, 1934b, 1935), que induziu a
formação de dígitos extra em roedores
caviídeos, Cavia porcellus (Linnaeus,
1758). Indivíduos heterozigotos para o
gene recessivo Px podem apresentar os
dígitos I e V na pata posterior (ausen-
tes nos indivíduos “normais”, os homo-
zigotos dominantes), ou ainda o dígito
I na pata anterior (normalmente ausen-
te). Já os homozigotos para o Px po-
dem apresentar até mesmo 12 dígitos
produzindo um fenótipo teratogênico
e letal. Interessante notar que os hete-
rozigotos são indivíduos viáveis e o
fenótipo pode ser mantido sob seleção
em populações intercruzantes, estabe-
lecendo uma nova variante morfológi-
ca. É possível especular que todos os
grupos de tetrápodos que apresentam
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redução no número de dígitos possam
trazer latente a potencialidade para o
reestabeleciemnto do número canôni-
co de cinco dígitos (Gould, 1993), uma
vez que este número total de cinco pa-
rece ser o limite máximo de dígitos,
desde os primórdios da evolução dos
tetrápodos, embora os primeiros tetrá-
podos do Devoniano Superior, como o
Ichthyostega Save-Soderbergh, 1932 e
o Acanthostega Jarvik, 1952, atingis-
sem respectivamente sete e oito dígi-
tos (Coates e Clack, 1990).

Atavismos espontâneos

Os casos de atavismos espontâneos
aparecem na literatura científica, tanto
de vertebrados como de invertebrados,
sendo os primeiros os mais amplamen-
te divulgados pela literatura popular.
Na Mastozoologia são famosos os
membros posteriores dos cetáceos, os
dígitos-extra dos cavalos, os dentes
extranumerários dos linces; na ornito-
logia o reaparecimento de determina-
dos músculos da cintura pélvica e mem-
bro locomotor posterior e na ictiologia
o reaparecimento de certas séries de
escamas dérmicas.
Em certas ocasiões os casos de atavis-
mos espontâneos beiram ao imaginá-
rio e até mesmo ao anedotário, mas nem
por isso deixam de ter um fundamento
científico. Conhecidos são os “jacka-
lopes” ou Leporis cornuti que fazem a
fama da cidade de Douglas, Wyoming,
EUA. Uma estátua de uma lebre com
chifres que decora a rua principal da
cidade, a celebração do dia anual do
“jackalope” e o autotítulo de “Jacka-
lope Capital of the World”, surgiram
de uma combinação de uma brincadei-
ra de um taxidermista no início do sé-
culo XX, com a possibilidade da ex-
ploração comercial desta brincadei-
ra. Anedotas à parte, Hall (1984) espe-
cula que o mito pode ter surgido de uma
situação patológica, embora não seja
capaz de relacioná-lo com nenhum caso
concreto de atavismo. O autor citou a
descrição de um indivíduo da espécie
Sylvilagus floridanus (Allen, 1890)
com oito “chifres”, alguns alcançando

73 mm de comprimento e 25 mm de
diâmetro basal, localizados justamen-
te à altura dos ossos frontais, posteri-
ormente às órbitas, justamente a região
onde se desenvolvem os chifres verda-
deiros dos cervídeos e os cornos dos
bovídeos. Entretanto ficou constatado
que estas estruturas são de origem pa-
tológica, causadas por um tipo de pa-
pilomavírus (também causam tumores
em coelhos domésticos), que provoca
a formação dessas “verrugas” (tumo-
res benignos) que, caso se desenvolvam
em excesso, podem assumir o aspecto
de um “chifre” (Simberloff, 1987). Hall
(1984) sustenta que nenhuma evidên-
cia filogenética ou fóssil indica que os
lagomorfos possam ter tido estruturas
semelhantes a chifres em seu passado
evolutivo, portanto a hipótese dos ata-
vismos não se sustenta.
Mais consistentes e estudadas são as
ocorrências esporádicas de membros
locomotores posteriores em cetáceos.
Sabidamente os cetáceos recentes des-
cendem de ancestrais com patas poste-
riores amplamente desenvolvidas (e
com cascos nas extremidades dos dí-
gitos, inclusive). O mais provável des-
ses ancestrais são os mesoniquídeos
(Szalay, 1969). Entretanto evidências
mais atuais sugerem uma origem den-
tro dos artiodáctilos, principalmente
devido à morfologia de uma articula-
ção tarsal, típica para os artiodáctilos e
para os cetáceos mais primitivos – os
arqueocetos protocetídeos, e ausente
nos mesoniquídeos (Gingerich et al.,
2001; Thewissen e Bajpai, 2001). Aná-
lises filogenéticas recentes incluem
ambos os grupos num clado único de-
nominado Cetartiodactyla (Lusseau,
2003).
Independente de qual seja o grupo-ir-
mão dos cetáceos, o fato de que eles
descendem de ancestrais com membros
locomotores completos é incontestável.
Gêneros de arqueocetos do Terciário
mostram uma seqüência filogenética
extremamente precisa desde a locomo-
ção quadrúpede em Pakicetus, passan-
do pelo “pelvic paddling” em Ambulo-
cetus, a redução dos membros posteri-
ores em conjunto com a formação de

uma cauda ondulatória em Rodhocetus,
chegando a redução extrema das patas
posteriores como em Basilosaurus
Harlan, 1834 – especula-se que a pro-
vável função de membros tão reduzi-
dos pudesse ser de uma espécie de
“guia copulatório”, embora como afir-
ma Gould (1997, p. 439) “não precisa-
mos justificar a existência de uma es-
trutura inventando alguma suposta
função darwiniana. Todos os corpos
possuem características vestigiais de
pouca ou nenhuma utilidade”. Na con-
dição recente os membros posteriores
são vestigiais e inseridos na muscula-
tura corporal associado à oscilação cau-
dal  (Bejder e Hall, 2002). Gould
(1997) afirma ainda que a seqüência de
transições na evolução dos cetáceos
mostrando a redução paulatina dos
membros posteriores é tão bem docu-
mentada que deixa sem nenhum argu-
mento até mesmo o mais ferrenho dos
criacionistas.
Andrews (1921) descreveu uma fêmea
jubarte [Megaptera novaeangliae (Bo-
rowski, 1781)] adulta com membros
posteriores atingindo 12,7 cm de com-
primento. A análise osteológica revelou
a presença de dois elementos ósseos (tí-
bia e metatarsal) e dois cartilaginosos
(fêmur e tarsal); na mesma oportunida-
de citou a ocorrência de elementos ós-
seos nas patas posteriores de outras es-
pécies como Phocaena phocaena (Lin-
naeus, 1758), Phocoenoides dalli (True,
1885) e Lagenorhynchus acutus (Gray,
1828). Berzin (in Hall, 1984) citou um
caso semelhante para o cachalote Phy-
seter catodon Linnaeus, 1758, onde o
membro posterior alcançava 15 cm de
comprimento, estando 6 cm na parte
externa da parede corporal, e ainda um
outro indivíduo, da mesma espécie, cuja
pata alcançava 34 cm.
Bejder e Hall (2002) demonstraram o
mecanismo ontogenético/genético sub-
jacente à não formação do membro
posterior em cetáceos. Tanto nestes,
quanto em outros tetrápodos ápodos
(serpentes e algumas espécies de lagar-
tos) a perda dos membros locomotores
resulta de uma suspensão do desenvol-
vimento no estágio de broto, como re-
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sultado da inabilidade de manter inte-
rações teciduais indutivas necessárias.
De uma forma geral o alongamento
corporal (comum a todos os grupos
supracitados), tanto do corpo como um
todo quanto de uma parte dele, verifi-
cado no aumento do número de vérte-
bras, por exemplo, parece ser o respon-
sável por desencadear a supressão dos
membros locomotores, associado ao
aumento da extensão da expressão dos
genes HoxC-6 e HoxC-8, tanto na re-
gião anterior quanto posterior, pois a
expressão desses genes é inibidora da
formação dos membros locomotores.
A manutenção desses genes no geno-
ma de cetáceos e outros grupos de te-
trápodos ápodos se deve ao fato deles
estarem envolvidos na formação de
outras estruturas como mandíbulas,
maxilares, dentes e genitália, caracte-
rizando sua ação pleiotrópica. Dessa
forma as manifestações atavísticas são
facilmente compreendidas uma vez que
a manutenção desses genes é importan-
te no desenvolvimento embrionário e,
conseqüentemente, vital à formação de
estruturas como as citadas. Estes auto-
res demonstraram que a ausência das
patas, além de ser posterior ao alonga-
mento corporal, se dá pela suspensão
ou interrupção no desenvolvimento do
broto do membro, e não pela ausência
de iniciação na formação deste, ou ain-
da por regressão de um membro já ple-
namente formado. De uma forma ge-
ral, e não apenas nos casos de atavis-
mos, sabe-se que grandes câmbios em
nível macroevolutivo, como por exem-
plo, o estabelecimento de novos pla-
nos corporais (bauplans) (Gerhart e
Kirschner, 1997), requerem mudanças
relativamente simples em nível de ge-
nes reguladores o que torna as possibi-
lidades de ocorrência de atavismos um
processo relativamente simples em ní-
vel genético, sem a necessidade de se
recorrer ao surgimento de novos genes
estruturais ou de imaginar que grandes
mutações os atingissem.
Bastante conhecidos na literatura são
os casos de atavismos envolvendo a
formação de dígitos extra nos cavalos
(Equus Linnaeus, 1758) recentes que,

sabidamente, retém apenas o dígito
central (III) em cada pata. A ortogêne-
se (a tendência direcional da evolução
como uma linha reta levando, neste
caso, a redução no número de dedos,
aumento da altura da coroa dentária e
aumento de tamanho absoluto, traçan-
do uma linha reta que vai do Hyraco-
therium Owen, 1840 ao Equus recen-
te) na evolução dos cavalos parece ser
uma interpretação distorcida da reali-
dade, embora amplamente divulgada e
popularizada pela zoologia.
Hall (1984) demonstrou que embora os
dígitos II e IV estejam presentes nos
cavalos adultos eles não são funcionais
e, novamente aqui a questão ontoge-
nética é crucial: no estágio em que
embriões possuem não mais do que 10
mm de comprimento, os metacarpais
II, III e IV são de mesmo comprimen-
to, embora a metade proximal do II e
do IV seja mais delgada que a do III.
Ao estágio embrionário de 20 mm, o
metacarpal III é duas vezes mais longo
do que largo, mostrando que desde cedo
no desenvolvimento embrionário o dí-
gito III possui uma taxa de crescimen-
to diferenciado, e assim o faz, oblite-
rando o crescimento dos dígitos II e IV.
Situação semelhante também é extra-
polada para os tarsais e metatarsais.
Hall (1984)  afirma que é importante
distinguir casos de polidactilia de ori-
gem patológica (quando o dígito III se
subdivide em dois ou mais dígitos) dos
casos de atavismo, quando os dígitos-
extra surgem dos primórdios embrio-
nários dos dígitos II e IV. Rensch (in
Hall, 1984) postulou que o crescimen-
to acelerado do dígito III é controlado
por um gene que não age sobre os dí-
gitos II e IV e que a “competition for
enough organic material” (Hall, 1984,
p. 97) poderia retardar o crescimento
dos dígitos laterais. Os casos de ata-
vismos seriam compreensíveis se uma
mutação atingisse o gene que controla
o crescimento do dígito III permitindo
aos outros dois dígitos crescerem nor-
malmente. Pode-se supor ainda, a par-
tir do que se sabe hoje sobre a regula-
ção gênica, que basta o acionamento
da expressão de certos genes de “topo

de cadeia” altamente conservados na
evolução dos vertebrados, e em última
análise de todo o Reino Animal, e ope-
rantes em processos básicos do desen-
volvimento, para que se desencadeie a
formação de estruturas complexas
(como uma pata, um olho, ou como no
caso dos cavalos, apenas alguns dígi-
tos). Esta hierarquia e conservação de
genes têm sido amplamente demons-
tradas tanto em estudos de invertebra-
dos como de vertebrados (revisões em
Gerhart e Kirschner, 1997; Wolpert et
al., 1998; Gilbert, 2000; Gehring,
2001). Outra especulação interessante
é de que os processos heterocrônicos
possam estar envolvidos na evolução
dos eqüídeos. No caso dos dígitos, po-
dem-se supor processos como o pré-
deslocamento que se caracteriza pelo
início mais cedo do desenvolvimento
de determinada estrutura (nesse caso
o dígito III) na relação ancestral-des-
cendente ou, alternativamente, um
atraso no início do desenvolvimento
morfológico de determinadas estrutu-
ras (pós-deslocamento), nesse caso os
dígitos II e IV (Mc Namara, 1986).
Estes fatores parecem ser muitos mais
“conseqüências” do que “causas”; é
difícil imaginar a evolução gênica to-
talmente à parte deste processo crono-
lógico.
Talvez o caso mais espetacular de ata-
vismo espontâneo conhecido seja o do
reaparecimento do metaconido-taloni-
do do primeiro molar inferior (M1) e
do segundo molar (M2) inferior na
mandíbula dos linces [Lynx lynx Lin-
naeus, 1758] europeus. Com freqüên-
cias variáveis de acordo com a região
considerada (na Noruega 8,7% dos es-
pécimes os possuem), Wederlin (1987)
analisou a questão sob um ponto de
vista filogenético, demonstrando que a
ocorrência destas estruturas não se tra-
ta de uma simples retenção plesiomór-
fica, mas de um caso concreto de ata-
vismo, remontando ao Mioceno, quan-
do os felídeos (Pseudaelurus Gervais,
1848-1852) possuíam essas estruturas.
Para o autor esse exemplo falseia defi-
nitivamente a lei da “irreversibilidade
da evolução”.
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Considerando um outro grupo de ver-
tebrados, as Aves, Raikow (1975) de-
monstrou a ocorrência atávica de cer-
tos músculos em espécies de Passeri-
formes. Normalmente a ordem se ca-
racteriza pela ausência de dois múscu-
los da pata posterior – músculo iliofe-
moralis externus (Mie) e músculo cau-
diofemoralis pars iliofemoralis (Mcpi).
O primeiro foi encontrado na perna
esquerda de Acridotheres tristis (Stur-
nidae) procedente do Havaí. Por sua
descrição o músculo corresponde, em
morfologia e em posição, ao Mie de
outras aves, não-passeriformes, e, exa-
minando outros seis espécimes da mes-
ma espécie ele foi incapaz de encon-
trar tal músculo (infelizmente seu es-
pécime com a condição atávica não
possuía mais a pata direita). Quanto ao
segundo músculo, ele foi encontrado
na perna esquerda de um espécime de
Passerela iliaca (Fringilidae), que não
o possuía na perna direita. Embora esse
músculo fosse um pouco mais delgado
do que a sua condição normal em aves
não-passeriformes, seu local de origem
e inserção atestam sua homologia.
Em suas especulações evolutivas o au-
tor ponderou que os passeriformes são
as aves mais derivadas, e que a proba-
bilidade do ressurgimento atávico de
uma estrutura perdida ao longo da evo-
lução, não pode ser descartada. Raikow
(1975) apresentou um possível meca-
nismo ontogenético de reaparecimen-
to destes músculos baseado na embri-
ologia do galo doméstico estudado por
Romer, espécie na qual estão normal-
mente presentes o Mie e o Mcpi.
A partir de uma massa dorsal mesen-
quimal embrionária situada sobre a
cabeça do fêmur, ocorre a divisão des-
sa massa em um componente profun-
do e outro superficial. O componente
profundo, por sua vez, subdivide-se
dando origem ao músculo iliotrocan-
thericus e iliofemoralis externus. Os
passeriformes, que na condição normal
não possuem o Mie, partem de uma si-
tuação de incapacidade de subdivisão
do componente profundo. Quando esse
músculo surge na condição atávica, está
implícito que, a informação genética

“ordenando” a subdivisão da massa
profunda foi ativada, levando à forma-
ção do Mie.
Com relação ao Mcpi, cuja origem
embriológica é muito semelhante à
descrita para o Mie, o autor considera
que o fato de esse músculo ser reduzi-
do quando na condição atávica, pode
ser um indício de que a sua perda evo-
lutiva nos passeriformes pode ter par-
tido de uma condição de subdivisão do
componente profundo com posterior
redução progressiva através das suces-
sivas gerações, e não da incapacidade
do componente profundo de se subdi-
vidir. (embora ambos fatores não se-
jam mutuamente excludentes). O au-
tor concluiu que “a ocorrência de mús-
culos ancestrais como anomalias no
desenvolvimento podem ocorrer devi-
do à reativação de um mecanismo ge-
nético que foi suprimido ... consistin-
do de um complexo de genes pleiotró-
picos agindo em seqüência temporal”
(Raikow, 1975, p. 516).
Recentemente Drehmer et al. (2004)
apresentaram casos de ocorrência de
um sexto dente pós-canino inferior em
Otaria byronia (de Blainville, 1820),
o leão marinho sul-americano, que em
sua fórmula dentária normal apresenta
tão somente cinco pós-caninos inferi-
ores (como de resto todos os demais
gêneros de otarídeos e pinipédios em
geral). De um total de 516 espécimes
analisados somente em quatro indiví-
duos foi encontrado este dente extra-
numerário, em ambos os lados. Em
suas especulações filogenéticas e evo-
lutivas os autores consideraram o caso
como um atavismo (espontâneo) pos-
sivelmente anterior à divergência Pin-
nipedimorpha /Pinnipedia, mais espe-
cificamente no gênero fóssil Pteronarc-
tos do Mioceno Inferior, que apresen-
tava em sua fórmula dentária indubitá-
veis seis pós-caninos inferiores, carac-
terizando um lapso de tempo em torno
de 18 milhões de anos. Segundo esses
autores quatro indivíduos (0.77% dos
indivíduos) possuem essa condição,
caracterizando a baixa freqüência na
população como critério para conside-
rar este caso como um atavismo. Tam-

bém especularam que a ocorrência do
M2 superior (totalizando seis pós-ca-
ninos superiores) nesta mesma espécie
pode ser interpretada como um atavis-
mo táxico, em nível do clado Phocarc-
tos/Otaria, quando se considera uma
filogenia adequada para a família Ota-
riidae (Berta e Deméré, 1986).

Atavismos táxicos

Exemplos de atavismos táxicos na her-
petologia incluem as serpentes fósseis
com membros locomotores posteriores,
e também a evolução dos crocodilia-
nos gavialíneos tem fornecido ótimos
exemplos; na mastozoologia um caso
de retrogressão massiva de caracteres
advém do estudo de pinipédios focíde-
os; na ictiologia o estudo de ciclídeos
apresentou outro excelente exemplo de
atavismo táxico.
Sem dúvida os atavismos mais estuda-
dos e divulgados, desde o advento da
Sistemática Filogenética, são os táxi-
cos, ou seja, aqueles que correspondem
a caracteres que ocorrem  normalmen-
te em todos os indivíduos de um deter-
minado táxon e que evoluíram a partir
de uma condição derivada (apomórfi-
ca) que retornou à  condição primitiva
(plesiomórfica). Stiassny (1992, p. 260)
afirmou que a ocorrência de atavismos
espontâneos e a reversão filogenética
de caráter são manifestações do mes-
mo fenômeno. Essa autora apresentou
exemplos em peixes da família Cichli-
dae, analisando um clado africano
(Lamprologinae) cuja monofilia é am-
plamente suportada (Stiassny, 1991).
Quatro estruturas  - foramina neurocra-
niais da linha lateral, seções do mús-
culo transversus ventralis do aparato
branquial, padrões de denticulação dos
rastros branquiais, o sistema ligamen-
tar semicircular no aparato branquial
ventral – podem ser encontrados em seu
estado plesiomórfico em diferentes ní-
veis dentro da filogenia utilizada, não
como meras retenções de estados pri-
mitivos, mas como reversões ampla-
mente distribuídas em diversos táxons.
A autora argumentou favoravelmente
à ampla e freqüente ocorrência de ata-
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vismos táxicos, criticando autores que
consideram as reversões evolutivas
como “ruído” na análise filogenética,
e preconizou que à medida que se so-
fisticam os métodos de análise filoge-
nética e se incrementa o conhecimento
preciso acerca das inter-relações entre
grupos (espécies ou outros níveis ta-
xonômicos), maior será a compreensão
sobre a importância  dos atavismos tá-
xicos, uma vez que os grupos podem
evoluir utilizando-se de uma ampla “re-
serva” de morfologias plesiomórficas,
as quais podem ser reexpressas em di-
ferentes níveis. Numa elegante referên-
cia ao polêmico trabalho de Goldsch-
midt (1943) a autora concluiu sua aná-
lise afirmando que os atavismos táxi-
cos são uma potencial fonte geradora
de “monstros promissores” aguardan-
do estudos que desvendem seus meca-
nismos.
Wyss (1988) apresentou talvez o caso
mais impressionante de uma “massiva
reversão evolutiva de caracteres” (Sti-
assny, 1992) associada a uma origem
dos Phocinae, dentro dos Phocidae. Par-
tindo de um tema amplamente disputa-
do sobre a monofilia ou não-monofilia
dos Pinnipedia, e aceitando-se a mono-
filia (Berta e Wyss, 1994; Árnason e
Widegren, 1986; Jong, 1986) o autor
relacionou nove inequívocas reversões
em nível da sub-família Phocinae, re-
trocedendo à Pinnipedia, ou até mesmo
a Carnivora (os Pinnipedia são deriva-
dos de carnívoros arctóideos - ver Te-
dford, 1976): presença de forame ente-
picondilar no úmero, morfologia e ta-
manho dos metacarpais I e II, morfolo-
gia da falange intermediária no dígito
V da mão, morfologia das articulações
entre metacarpais e falanges, tamanho
das garras dos membros anteriores, for-
mato dos dentes incisivos superiores em
corte, nível de desenvolvimento da crista
supinadora e da crista delto-peitoral,
ambas do úmero e ainda o nível de de-
senvolvimento da fossa pós-tibial. Ou-
tros quatro caracteres (margem posteri-
or do metatarsal III, tamanho das garras
posteriores, morfologia dos pré-maxi-
lares e número de dentes incisivos) fo-
ram também considerados reversões

evolutivas, porém em nível menos ge-
neralizado – a família Phocidae.
O autor considerou a ampla ocorrência
de reversões evolutivas filogenéticas (=
atavismos táxicos, embora ele não te-
nha utilizado o termo) como um amplo
processo de retrogressão evolutiva con-
duzindo a evolução dos Phocinae, con-
siderando esta sub-família como uma
oportunidade rara de estudo de extensi-
vas reversões de caracteres.
Duas espécies de répteis descritos para
o Cretáceo têm sido incluídas entre as
serpentes mais antigas que se conhece
e ambas – Haasiophis terrasanctus  e
Pachyrhachis problematicus – possuí-
am membros locomotores posteriores
plenamente formados. Greene e Cun-
dall (2000) propuseram duas hipóteses
alternativas para a origem dos mem-
bros locomotores: considerando uma
filogenia adequada que inclua desde as
serpentes mais primitivas até as mais
avançadas, uma dessas hipóteses argu-
menta que é possível que os membros
locomotores tenham sido perdidos na
base do grupo, posteriormente à diver-
gência com os Lacertilia, e tenham sido
readquiridos em nível do clado que in-
clui as duas espécies fósseis citadas.
Essa reaquisição pode ter sido por uma
nova estrutura que se formou (uma pata
não homóloga a dos demais tetrápodos,
uma estrutura neomorfa) e, alternati-
vamente, embora os autores não te-
nham se referido ao fenômeno, um ata-
vismo táxico pode estar envolvido, uma
vez que a estrutura anatômica dessas
patas posteriores se assemelha em mui-
to com a dos demais tetrápodos (estão
presentes um fêmur, uma tíbia, uma fí-
bula, tarsais e artelhos). Supor que se-
jam estruturas não homólogas é pouco
parcimonioso e uma desconsideração
à importância dos atavismos táxicos
como fontes geradoras de caminhos
evolutivos alternativos, e igualmente
um argumento falho em não levar em
conta o que já se conhece acerca da atu-
ação dos genes reguladores “mestres”
e as dramáticas mudanças em nível fe-
notípico que podem ser geradas a par-
tir de pequenas mutações nos mesmos
(como no caso dos genes homeóticos);

formar uma “nova pata” implica em
refazer e reorganizar toda a informa-
ção genética para tal, sendo muito mais
“fácil” reutilizar, reaproveitar as instru-
ções que já estão prontas, e que apenas
não estão sendo expressas: “eles podem
ser ‘homólogos latentes’, se os genes
que regulam o desenvolvimento dos
membros locomotores (tais como os
genes hox) persistirem nestes ancestrais
desprovidos de patas” (Greene e Cun-
dall, 2000, p. 941).
Shubin et al. (1995) analisando a vari-
ação na morfologia dos membros an-
teriores e posteriores (carpais e tarsais)
de uma população de salamandras Ta-
richa granulosa Gray, 1850, encontra-
ram cinco padrões anômalos, dos quais
dois correspondiam a reversões filoge-
néticas, atribuída por eles a anfíbios
temnospôndilos do Paleozóico, um lap-
so de tempo de mais de 300 milhões
de anos. Suas conclusões concordam
com as observações de Stiassny (1992)
e Mc Cune (1990) acerca da natureza
integradora do desenvolvimento, suas
restrições na formação de novos fenó-
tipos, e das potencialidades latentes,
assegurando que tanto o surgimento da
novidade evolutiva quanto a restaura-
ção de estados ancestrais (= atavismos
táxicos) reflete a ação de restritores do
design, que não só estabeleceram limi-
tes, mas também ensejaram novas
oportunidades durante a diversificação
morfológica e filética dos urodelos.
Outros casos de atavismos táxicos são
conhecidos na literatura, no que diz
respeito a vertebrados. Raikow et al.
(1979) registraram a ocorrência do
músculo iliofemoralis externus em re-
presentantes de três famílias de passe-
riformes endêmicas do continente oce-
ânico – Ptilonorhynchidae, Callaeidae
e Paradisaeidae. Gatesy et al. (2003)
demonstraram a ampla ocorrência de
atavismos táxicos (16 caracteres inclu-
indo características cranianas e man-
dibulares, do aparelho hióide, de oste-
odermas e de costelas, do esqueleto dos
membros anteriores e da cintura pélvi-
ca) na evolução da subfamília Gavi-
alinae, baseados numa ampla filogenia
de crocodilianos, incluindo espécies
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recentes e fósseis e atribuíram essas
reversões a sistemas morfogênicos con-
servados e que são reativados milhões
de anos depois. Berg (1983) apresen-
tou um caso de coloração aberrante na
plumagem de Sturnus vulgaris Lin-
naeus, 1758 (Aves, Sturnidae) argu-
mentando como possível explicação
um caso de atavismo, generalizando
suas conclusões para outras aves pale-
árticas com cores distintas do padrão
da espécie. Gochfeld et al. (1982)
igualmente  apresentaram um caso de
coloração aberrante em Nycticorax
nycticorax, um ardeídeo neotropical, e
propuseram o mesmo tipo de explica-
ção, baseada em atavismos.

A irreversibilidade
da evolução

Dollo (in Gould, 1970, p. 196) decla-
rou sobre a irreversibilidade da evolu-
ção: “um organismo nunca retorna exa-
tamente a um estado anterior, mesmo
se ele encontra as condições de exis-
tência idênticas àquelas em que viveu
no passado. Mas, pelo passado ser in-
destrutível (o princípio da irrevocabi-
lidade do passado), ele sempre mante-
rá algum traço dos estágios intermedi-
ários pelos quais passou”.
No exemplo clássico sabe-se que os
mamíferos (como todos os demais te-
trápodos) descendem de peixes; por
mais que eles readquiram hábitos de
peixes – viver nas águas – e possuam
características análogas, jamais retor-
narão a ser o que eram seus ancestrais,
ou seja, uma baleia jamais voltará a ser
um peixe. Gould (1970) demonstrou
com muita clareza que Dollo pregava
que somente as reversões completas e
de estruturas complexas, jamais podem
ocorrer. Obviamente que os termos
“completo” e “complexo” são relativos
e podem adquirir significados distin-
tos de acordo com o contexto. Se um
atavismo (re) produz ou não (comple-
tamente) uma estrutura complexa é
uma questão aberta e longe de qualquer
consenso. Para Wederlin (1987) o M2
inferior dos linces é um exemplo per-
feito de reversão completa de uma es-

trutura complexa (embora ele não use
estes termos). Line (2003) demonstrou
que no caso específico de variações
dentárias numéricas em mamíferos, a
estrutura genética subjacente ao desen-
volvimento dentário pode sofrer câm-
bios importantes durante a ontogenia e
que essas mudanças estariam relacio-
nadas com eventos macroevolutivos,
tão comuns e tão importantes na evo-
lução dos diferentes grupos de mamí-
feros. Dentro desse contexto as altera-
ções dentárias atavísticas espontâneas
de mamíferos aqui relatadas ganham
um significado mais amplo e digno de
maior atenção.
Bull e Charnov (1985) apresentaram
uma abordagem não-convencional  so-
bre a questão da irreversibilidade da
evolução, apresentando exemplos de
sistemas genéticos (partenogênese, po-
liploidia, cromossomos sexuais hetero-
mórficos, hermafroditismo versus gono-
corismo, entre outros), onde propuseram
explicações do porquê a transição para
o estado ancestral é improvável, ao in-
vés de inferirem a irreversibilidade a
partir de comparações filogenéticas.
Como exemplo, no caso dos cromosso-
mos X e Y, os autores ponderam que, a
partir de um estágio inicial de homomor-
fismo cromossômico, pequenas altera-
ções começaram a se acumular levando
a plena diferenciação entre ambos (o Y
é reduzido em relação ao X e possui
muita heterocromatina). Embora fosse
possível que ambos os sexos evoluís-
sem de volta para o homomorfismo, sen-
do ambos XX ou YY, é justamente esse
acúmulo de diferenças que previne a
volta a condição homomórfica (carac-
terizando a irreversibilidade), associa-
do à inviabilidade de possíveis indiví-
duos YY, e à esterilidade de machos XX,
como de fato já foi observado em mui-
tos grupos, como nas drosófilas e em
mamíferos.
Bull e Charnov (1985) também apre-
sentaram uma importante colaboração
de caráter epistemológico (inevitável
nesse tipo de discussão). Ao tratar da
questão da irreversibilidade é preciso
definir, a priori, o que os autores cha-
maram de “nível fenotípico definido”,

e então, desconsiderar outros níveis.
Como exemplo eles sugerem uma si-
tuação em que a capacidade de digerir
celulose é o fenótipo definido; se hou-
ver a perda dessa capacidade, dois ca-
minhos futuros são possíveis, o rever-
sível - sua reobtenção - e o irreversível
- não reobtenção. Para alguns estudio-
sos, entretanto, só haverá evolução re-
versível se, ao readquirir a capacidade
de digerir celulose, for constatado que
esse processo de digestão readquirido
tiver, rigorosamente, as mesmas bases
enzimáticas (envolvendo todos os pro-
cessos bioquímicos subjacentes) do
processo anterior à perda. Nesse con-
ceito está implícito que o “nível feno-
típico definido” é o próprio processo
enzimático e não a capacidade de di-
gerir a celulose, por si. Os autores con-
cluíram que a questão permanece em
aberto, ou seja, em que nível (ou ní-
veis) é mais adequado analisar e dis-
cutir a irreversibilidade. Wederlin
(1987) argumenta que a frase que esta-
beleceu definitivamente a lei da irre-
versibilidade (ver página 73) é, no sen-
tido poperiano, uma afirmação que não
pode ser falseada e, portanto, sem ne-
nhum valor científico. O autor se justi-
fica dizendo que a tentativa de se des-
cobrir se uma estrutura readquirida (no
caso dos segundos molares inferiores
dos linces) é rigorosamente igual à do
ancestral, há a necessidade de se iden-
tificar exatamente a seqüência de ge-
nes envolvidos na formação das duas
estruturas. Como a maioria das filoge-
nias utiliza grupos fósseis para com-
paração e análise de um possível caso
de atavismo, o autor concluiu que é im-
possível falsear a lei de Dollo, devido
à inacessibilidade do genótipo dos fós-
seis (Wederlin, 1987, p. 264). Dessa
forma, seguindo o critério de Bull e
Charnov (1985) o nível fenotípico de-
finido para o caso do M2 inferior dos
linces, é tão somente a presença do
dente, respeitando sua posição na série
dentária e sua morfologia.
Marshall et al. (1994) apresentaram
dados que sugerem tempos entre 0,5 a
seis milhões de anos como um prazo
razoável para a reativação de genes
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“silenciados” ou programas de desen-
volvimento “perdidos”. Os autores ar-
gumentaram que acima de 10 milhões
de anos de não expressão é praticamen-
te impossível que um gene ou uma via
ontogenética se mantenham íntegros,
a não ser que suas funções sejam man-
tidas por outros restritores seletivos,
como no exemplo dos membros loco-
motores de cetáceos e serpentes (Bej-
der e Hall, 2002): a reversão de estru-
turas há tempo perdidas ocorre, eviden-
temente pela ação de genes cooptados
que continuam a sobreviver com ou-
tras funções. Os autores também criti-
caram duramente os experimentos com
formação de dentes a partir do epitélio
das aves, citando uma série de outros
experimentos com resultados em desa-
cordo, argumentando que existe uma
probalidade próxima de zero de reex-
pressar genes silenciados há mais de
70 milhões de anos, mesmo em grupos
de evolução genômica lenta. Uma co-
laboração importante apresentada foi
a sugestão de um mecanismo do tipo
“liga-e-desliga”, sobretudo em grupos
experimentando um processo de rápi-
da expansão e radiação adaptativa. Esse
tipo de explicação aproxima-se muito
mais do que se conhece acerca dos
mecanismos de ativação dos genes re-
guladores, ou seja, o “ligar” de um gene
de topo de cadeia na hierarquia regula-
tória pode ter conseqüências dramáti-
cas em nível fenotípico, levando à for-
mação de estruturas complexas, como
no caso dos atavismos (dentes, patas,
dígitos, músculos, etc.).
Lee e Shine (1998) utilizaram uma
ampla e robusta filogenia de répteis
(répteis sensu Gauthier et al., 1988) e
demonstraram que a transição da ovi-
paridade para a viviparidade ocorreu
pelo menos 35 vezes, de forma inde-
pendente, e que cinco possíveis casos
de reversão (da viviparidade para a
oviparidade) podem ter ocorrido. Os
autores extrapolaram suas conclusões
comparando-as com outros grupos ta-
xonômicos como peixes elasmobrân-
quios e poliquetos.
Os autores não trabalharam sobre o
conceito de “fenótipo definido” (Bull

e Charnov, 1985), mas está implícito
em sua metodologia que as condições
“ovíparo” e “vivíparo” independem dos
processos envolvidos na construção (e
reconstrução) destes. Quanto à polêmi-
ca da irreversibilidade eles foram ca-
tegóricos em afirmar que existe um fra-
co suporte teórico para uma idéia am-
plamente aceita de que répteis vivípa-
ros não podem dar origem a formas
ovíparas.
Simpson (1953) dedicou tão somente
três páginas de sua grande obra para
discutir a questão da irreversibilidade
da evolução. Ele foi crítico e extrema-
mente inflexível afirmando que as
chances de que reversões extensas e
complexas aconteçam são ínfimas, se-
não praticamente impossíveis.
Provavelmente, seu ceticismo advies-
se do pouco conhecimento que se ti-
nha à sua época sobre a ativação de
genes seletores e suas implicações para
o acionamento de rotas morfogenéti-
cas que levam à formação de estrutu-
ras complexas. Surpreendente em sua
crítica é que ele não apresenta nem dis-
cute um único exemplo de atavismo,
nem sequer se refere ao termo ao lon-
go de todo seu famoso livro.
Macbeth (1980) apresentou uma posi-
ção conciliatória argumentando que
nenhuma posição radical pode ser as-
sumida quanto à irreversibilidade da
evolução. Ele criticou os evolucionis-
tas que tomam-na como um dogma
(como Simpson e Laurent) e também
aqueles que propuseram possíveis ca-
sos de atavismos sem uma base con-
creta e sólida para tal (como Wright e
Lande).
É muito pouco provável que estruturas
(no caso dos molares dos linces) ou
processos fisiológicos (no caso da tran-
sição viviparidade/oviparidade) rigoro-
samente iguais em ancestrais e descen-
dentes, separadas por um lapso de tem-
po em que elas não aparecem, sejam
novidades evolutivas (neomorfas) no
sentido de que a informação básica para
sua formação tenha sido completamen-
te perdida e “reconstruída” pela ação
da seleção natural (ou de qualquer ou-
tro agente); isso fere o princípio da

parcimônia que, associada  às já refe-
ridas e amplamente comprovadas “po-
tencialidades latentes” dos atavismos
experimentais e os conhecidos meca-
nismos de regulação gênica, seja de fato
o mecanismo que leva à formação de
estruturas atávicas. Isso encontra res-
paldo nas palavras de Hall (2003): “a
existência de atavismos significa que
as reversões não requerem a re-evolu-
ção das bases do desenvolvimento para
produzir esta estrutura”. Tampouco em
nível genético parece haver a necessi-
dade da re-evolução.
Recentemente Seravin (2001) demons-
trou que todos os seres vivos seguem
um princípio de evolução morfológica
contra-direcional, em que os organis-
mos podem evoluir por gradação ou
degradação, o que caracteriza a capa-
cidade de evoluir por processos pro-
gressivos e regressivos ou uma combi-
nação de ambos, e que essa combina-
ção seria responsável, inclusive, pelo
surgimento de grupos em nível de or-
dem, classe e filo, ou seja, com atua-
ção direta em fenômenos macroevolu-
tivos. O autor sugeriu que a “lei da ir-
reversibilidade da evolução” seja subs-
tituída por uma lei de maior escopo e
mais acurada, denominada “lei da não
identidade de transformação de estru-
turas similares”, aplicando-a a proto-
zoários, e generalizando suas conclu-
sões para outros grupos de organismos
eucarióticos onde se incluem os verte-
brados.

Importância dos
atavismos na biologia

comparada

Outros desdobramentos importantes do
estudo dos atavismos (de qualquer tipo)
advêm de dois exemplos da literatura
em vertebrados. Reilly e Lauder (1988)
registraram a ocorrência atávica espon-
tânea de determinados arcos branqui-
ais (epibranquiais) na fase embrioná-
ria de determinados indivíduos de uma
população da salamandra Notophtal-
mus viridescens Rafinesque, 1829. Essa
estrutura atávica permitiu aos autores
estabelecer a homologia correta entre
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os elementos dos arcos branquiais dos
peixes com os dos demais vertebrados,
concluindo que a transição da água para
a terra firme na evolução dos vertebra-
dos foi extremamente conservadora
quanto à manutenção da mesma estru-
tura de arcos branquiais, com peque-
nas diferenças óbvias, de caráter adap-
tativo.
A questão das homologias e como aces-
sá-las é extremamente debatida dentro
da biologia comparada. Como afirmou
Hall (2003), “a homologia é o funda-
mento hierárquico de toda a biologia.
Conscientemente ou não, nós invoca-
mos a homologia quando comparamos
duas ou mais unidades biológicas, se-
jam estas unidades, genes, células, te-
cidos, órgãos, estruturas, comporta-
mentos ou indivíduos”.
Na distinção entre homologias e homo-
plasias é importante definir precisa-
mente o que são rudimentos, vestígios
e atavismos. Hall (2003) apresentou um
exemplo didático onde coloca que a
ocorrência de um broto do membro
posterior em um embrião de cetáceo é
um rudimento (por definição esse é
sempre uma característica embrioná-
ria), enquanto que os resquícios ósse-
os de cintura pélvica em um cetáceo
adulto são vestígios (esses, por sua vez,
sempre uma característica de estágios
adultos). É justamente na quebra dessa
“relação harmônica” entre rudimentos/
vestígios que surge um atavismo. Por
quebra entende-se um processo com-
plexo de alguma alteração importante
a nível genético (genes Hox, por exem-
plo) e em nível ontogenético (o desvio
por uma rota alternativa no desenvol-
vimento).
Mc Cune (1990) trabalhando com uma
seqüência estratigráfica corresponden-
do a formação de um lago no Jurássico,
demonstrou que a ocorrência de padrões
anômalos na série de escamas da crista
dorsal de peixes semionotídeos (algu-
mas dessas anomalias interpretadas
como atavismos e outras como novida-
des evolutivas) ocorreram com maior
freqüência em períodos iniciais da his-
tória da formação e ocupação deste lago
por parte das populações, e que após este

período de “colonização” a ocorrência
dessas anomalias diminuiu drasticamen-
te; a autora atribuiu como possíveis cau-
sas o estresse ambiental, a hibridização
e um relaxamento na seleção natural
como fatores desencadeadores da ocor-
rência de anomalias na fase inicial de
expansão e colonização, dando destaque
para a atuação da seleção natural, com
base em experimentos de introdução de
espécies exóticas de peixes. Nesse mes-
mo trabalho, a autora apresentou uma
outra importante contribuição no que diz
respeito à natureza integrada do siste-
ma epigenético. A ocorrência de esca-
mas anômalas como novidade evoluti-
va  e como atavismos num mesmo in-
divíduo, durante a fase de colonização
do lago levou-a a concluir que “o fato
de atavismos co-ocorrerem com novi-
dades em Semionotus sugere que, pelo
menos neste caso, tanto as reversões
(throwbacks) quanto as novidades evo-
lutivas são geradas pela interrupção/dis-
túrbio do mesmo programa de desen-
volvimento” (Mc Cune, 1990, p. 80).

Crítica e contra-crítica
aos atavismos

Levinton (1986) argumentou que o es-
tudo dos atavismos é interessante, mas
que uma indução experimental apenas
recria o que a natureza já havia criado
no passado e que nenhuma força cria-
tiva está envolvida no processo. Ra-
chootin e Thompson (1981) pondera-
ram que num sistema epigenético ‘ma-
duro’ uma alteração atavística espon-
tânea (an atavistic slip) é de pequena
importância e de pouco significado
evolutivo, embora Riedl (1977) consi-
dere-os responsáveis, junto com outros
tantos fenômenos, pelos eventos ma-
croevolutivos. Stiassny (1992, 2002)
rechaçou essas críticas argumentando
que embora os atavismos espontâneos
e os experimentais sejam raros e de
pequeno significado evolutivo, o mes-
mo não pode ser dito dos atavismos
táxicos, de considerável importância
neste contexto.
Como pode um atavismo espontâneo
converter-se em táxico? Em nível es-

peculativo pode-se supor que os ata-
vismos são incorporados aos táxons
com os processos de canalização e as-
similação genética durante o desenvol-
vimento (Waddington, 1975). A hete-
rorrese responderia pela fixação (em ní-
vel fenotípico) da característica, como
uma via alternativa na ontogenia do
grupo em questão, sob a ação de um
agente como a própria seleção natural.
Foi recentemente demonstrado que a
proteína Hsp90 (membro de uma fa-
mília multigênica bastante conservada
entre invertebrados e vertebrados, que
confere proteção contra os choques de
calor e outros agentes físicos e quími-
cos capazes de desestabilizar a confor-
mação tridimensional das proteínas ce-
lulares) age permanentemente como
tamponadora da possibilidade de gran-
des variações fenotípicas, impedindo o
surgimento de grandes variantes mor-
fológicas; quando sua ação é bloquea-
da, surgem variantes morfológicas
muito distintas do padrão, sendo que
essas variantes, sob seleção, podem ter
expressão fenotípica continuada e in-
dependente, mesmo quando a ação da
Hsp90 é restaurada (Rutherford e Lin-
dquist, 1998). Embora estes experi-
mentos tenham sido realizados em dro-
sófilas fica implícita a possibilidade de
que um mecanismo semelhante possa
atuar em vertebrados e, quem sabe, te-
rem participação decisiva em eventos
macroevolutivos, podendo haver uma
estreita relação entre a ação de proteí-
nas como a Hsp90 e a transformação
dos atavismos espontâneos em táxicos,
tal qual o processo de canalização pro-
posto por Waddington.
Por fim, todo atavismo (espontâneo e
experimental) que ocorre parece indi-
car um caminho evolutivo alternativo,
que não precisa obrigatoriamente ser
seguido (e de fato parece não ser na
maioria das vezes), mas no caso dos
táxicos eles podem ser a chave que abre
uma nova porta evolutiva, mesmo que
esse caminho seja um velho conheci-
do na história filogenética do grupo.
Por definição “criatividade” envolve o
ato de criar, mas reaproveitar o que já
existiu e cuja “instrução” para a sua
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formação ainda existe, também é uma
solução criativa e talvez, menos one-
rosa. Em termos adaptativos pode-se
dizer que novos problemas podem ser
resolvidos com antigas soluções.
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